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Значительная площадь мировых посевов злаковых культур находится в зоне недостаточ-
ного или неустойчивого увлажнения. Засуха — один из наиболее суровых, непредсказуе мых 
абиотических стрессоров, ограничивающих зерновую продуктивность пшениц [1, 2]. В по-
следние десятилетия сформировались представления, согласно которым повреждения рас-
тений вследствие действия стресса начинаются с нарушений структуры и функций мембран 
[1, 3]. Стабильность мембран растений зависит от качественных и количественных измене-
ний липидных молекул, прежде всего фосфолипидов и жирных кислот. Увеличение содер-
жания ненасыщенных жирных кислот в составе мембран способствует повышению устой-
чивости растений при воздействии различных стрессоров [3]. Интенсификация процессов 
окисления мембранных липидов, в том числе пероксидное окисление липидов (ПОЛ), от-
носится к универсальным сигнальным механизмам, запускающим адаптивные программы 
при стрессах. ПОЛ инициируется α-диоксигеназами и липоксигеназами (ЛОГ) [4]. Ли-
поксигеназный каскад является источником физиологически активных соединений — ок-
силипинов [4, 5]. Липоксигеназа (линолеат: кислород оксидоредуктаза, КФ 1.13.11.12) 
doi: https://doi.org/10.15407/dopovidi2018.08.098
УДК 631.527:633.11
Л.М. Бабенко, И.В. Косаковская
Институт ботаники им. H.Г. Холодного НАН Украины, Киев
E-mail: lilia.babenko@gmail.com
Влияние моделированной почвенной засухи 
на липоксигеназную активность Triticum spelta
Представлено членом-корреспондентом НАН Украины П.М. Царенко
Исследовано влияние моделированной почвенной засухи на липоксигеназную (ЛОГ) активность растений 
Triticum spelta. В надземной части растений идентифицированы три мембранносвязанные молекулярные 
формы 9-ЛОГ:  ЛОГ-1 (рНопт 5,5), ЛОГ-2 (рНопт 5,8) и ЛОГ-3 (рНопт 6,2), в корнях — одна 9-ЛОГ (рНопт 6,0). 
Показано, что в условиях засухи активность ЛОГ-2 и ЛОГ-3 из надземной части возрастала на 120 и 190 % 
соответственно, тогда как увеличение активности ЛОГ-1 было менее выраженным. Наибольшее возрас-
тание активности зафиксировано для 9-ЛОГ, локализованной в корневой системе растений. Полученные 
результаты косвенно указывают на причастность ЛОГ к формированию реакции-ответа у растений 
T. spelta в условиях почвенной засухи. Обсуждается дифференцированное участие молекулярных форм ЛОГ 
в адаптации растений T. spelta к условиям водного дефицита.
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катализирует присоединение молекулярного кислорода в местах двойных связей углерод-
ной цепи полиненасыщенных жирных кислот (ПНЖК), отличаясь позиционной специ-
фичностью окисления С-9 (9-ЛОГ) либо С-13 (13-ЛОГ) [4]. Изоформы ЛОГ инициируют 
несколько направлений катаболизма ПНЖК с образованием промежуточных оксигени ро-
ванных производных [5, 6], участвующих в регуляции роста и развития, формировании ре-
акций на сигналы внешней среды, обеспечивающих связь между царствами живых организ-
мов [4, 5, 7]. Существование изоформ липоксигеназы с различной субклеточной локализа-
цией предполагает полифункциональность энзима и вовлечение его в различные процессы 
[5]. Среди продуктов метаболизма ЛОГ присутствуют фитогормоны травматиновая и жас-
моновая (ЖК) кислоты [5, 7]. ЛОГ-каскад является одним из важнейших сигнальных путей 
растений, известным как ЖК-зависимая сигнальная система [4, 7]. Субстратами ЛОГ вы-
ступают свободные, а также находящиеся в составе запасных триацилглицеринов, глико-
липидов и фосфолипидов клеточных мембран ПНЖК [6].
Результаты, полученные при исследовании влияния засухи на активность липоксиге-
наз растений, немногочисленны. Показано, что при водном дефиците изоформы ЛОГ вы-
зывали окислительную модификацию мембранных липидов сои, увеличивая содержание 
гидропероксидов в этерифицированных жирных кислотах липидного бислоя и количество 
транскриптов энзима [8]. 
Исследование протеома листьев пшеницы в условиях засухи выявило увеличение ЛОГ-
активности и синтез жасмонат-индуцированных белков [9]. Сооб щалось о дифференци-
рованном участии трех молекулярных форм ЛОГ в адаптации рас тений пшеницы к засухе, 
а также о том, что одним из факторов, связанным с сохранением продуктивности в условиях 
недостатка влаги, может быть активность изоферментов ЛОГ [10]. Изоформы ЛОГ иденти-
фицированы у представителей семейства Poáceae, однако вопрос об их физиологической 
роли на сегодня остается открытым [5, 9, 10].
Пшеница является одной из главных зерновых культур, составляющих основу рациона 
во многих странах мира. В современном производстве пшеницы четко обозначились тен-
денции, направленные на возрождение, селекцию и внедрение в производство забытых 
региональных зерновых культур, так называемых античных злаков. Одним из таких 
злаков является Triticum spelta. Благодаря ценным пищевым и хозяйственным свойствам, 
отсутствующим у мягкой пшеницы, эта культура сегодня переживает второе рождение [11]. 
В формировании стратегии адаптации к неблагоприятным внешним воздействиям задей-
ствовано множество генов. Однако запуск первичных стрессовых реакций осуществляется 
с участием общих для различных видов растений сигнальных путей [12]. Принимая во вни-
мание, что ЛОГ как сигнальная молекула участвует в формировании реакций-ответов на 
стресс, целью нашего исследования было изучение влияния моделированной почвенной 
засухи на ЛОГ активность в органах T. spelta.
Материалы и методы. Растительный материал и условия выращивания. Опыты про-
водили с 14-суточными растениями T. spelta (2n = 42) сорта Франкенкорн, созданного в 90-х 
годах ХХ века на основе старых сортов спельты путем обратного скрещивания. Сорт сред-
нерослый, устойчив к полеганию, чрезмерному увлажнению, морозоустойчивый, эко ло-
гически пластичный, считается генетически самым чистым сортом T. spelta. Семена 
по лу чены из коллекции Национального центра генетических ресурсов растений Украины 
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(г. Харьков). Промытые в дистиллированной воде семена переносили в чашки Петри на 
увлажненную раствором Кнопа фильтровальную бумагу и помещали на сутки в термостат, 
где они находились в темноте, при температуре 24 °С. Проклюнувшиеся семена высажи-
вали в сосуды емкостью 2 л. В качестве субстрата использовали прожаренный речной пе-
сок. Сосуды помещали в камеру искусственного климата, где растения культивировали в 
течение 14 сут при температуре воздуха 25/18 °С (день/ночь), относительной влажности 
60—70 %, освещении 180 мкмоль/(м2 · с), фотопериод составлял 16/8 ч (день/ночь). Полив 
проводили ежедневно раствором Кнопа. Почвенную засуху создавали, прекращая полив 
14-суточных растений на четыре дня до увядания листьев и снижения влагоемкости суб-
страта в два раза.
Определение энзиматической активности. Для выделения препарата ЛОГ навески рас-
тительного материала гомогенизировали в охлажденном до 4 °С 0,1 М фосфатном бу фере 
(pH 6,3), содержащем 2 мМ фенилметилсульфоилфторид (ФМСФ), 0,04 % ме та бисуль-
фит натрия (масса/объем). Гомогенат центрифугировали в течение 30 мин при 4000 х g, 
при температуре 4 °С. Полученный супернатант использовали для определения активнос-
ти ЛОГ. Для построения кривых pH-зависимости стационарных скоростей реакции ли-
поксигеназного окисления линолевой кислоты использовали 0,1 М натрий-ацетатный 
(pH 4,0—5,5), 0,1 М натрий-фосфатный (pH 6—8) и 0,1 М боратный (pH 8,0—9,5) буфер-
ные растворы. Концентрация линолевой кислоты в реакционной смеси общим объемом 
2,5 мл составила 100 мкМ в присутствии 0,02 % луброла РХ (масса/объем). Активность 
ЛОГ определяли на спектрофотометре Specord M-40. Реакция инициировалась добавле-
нием 50—100 мкл энзима (концентрация составляла 0,5—1,5 мг/мл) и проводилась при 
постоянной температуре 25 ± 0,1 °С. За ходом реакции наблюдали, учитывая увели-
чение оптической плотности реакционной смеси при λ = 235 нм, соответствующей мак-
симальному поглощению сопряженного диенового хромофора в молекуле гидроперок-
сида линоленовой кислоты, молярный коэффициент экстинкции которого составляет 
23000 M−1 · см−1. Опыты проводили в двух биологических и трех аналитических повторах. 
В каждую биологическую повторность отбирали по 40 растений. При построении кине ти-
ческих зависимостей использовали средние значения Vst, которые определяли в трех из-
мерениях (разница между величинами составляла не более 5 %). Статистическую обра-
ботку результатов проводили по t-тесту Стьюдента, статистически достоверной считали 
разницу при р  0,05. На графиках и диаграммах представлены средние арифметические и 
их стандартные ошибки.
Результаты и их обсуждение. В надземной части 14-суточных растений T. spelta выяв-
лены три молекулярные формы мембранносвязанной 9-ЛОГ: ЛОГ-1 (рНопт 5,5), ЛОГ-2 
(рНопт 5,8) и ЛОГ-3 (рНопт 6,2). Одна мембранносвязанная изоформа 9-ЛОГ (рНопт 6,0) 
идентифицирована в корнях (рис. 1). В контрольных условиях активность молекулярных 
форм ЛОГ в надземной части растений была существенно выше, чем в корнях. Наивыс-
ший показатель активности зафиксирован у ЛОГ-2.
В условиях засухи активность ЛОГ-2 и ЛОГ-3 из надземной части возросла на 120 и 
190 % соответственно. Увеличение активности ЛОГ-1 было менее выраженным. Наиболее 
значительное (почти в четыре раза) увеличение активности зафиксировано у 9-ЛОГ, лока-
лизованной в корневой системе растений (рис. 2).
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Наблюдавшееся после моделированной почвенной засухи повышение активности 
ЛОГ-2 и ЛОГ-3 соответствовало достаточно высоким показателям в содержании зеленых 
пигментов [13]. Тогда как значительное увеличение активности мембранносвязанной 9-ЛОГ 
в корнях коррелировало с установленными нами ранее изменениями ростовых процессов. 
Так, моделированная почвенная засуха, вызванная прекращением полива в течение четырех 
дней, замедляла рост растений T. spelta. При этом более чувствительной к недостатку влаги 
оказалась корневая система, длина которой уменьшалась на 19 %, а масса — на 48 %, тогда 
как изменения в надземной части были менее выраженными [13]. Изучение влияния тем-
пературных стрессов на липоксигеназную активность растений T. spelta выявило, что ак-
тивность ЛОГ-1 и ЛОГ-2 в надземной части и 9-ЛОГ в корнях значительно увеличивалась 
после кратковременной гипертермии, тогда как реакция на холодовое воздействие была 
слабее [14]. Изменения в липоксигеназной активности коррелировали с ультраструктур-
ными перестройками. В строме хлоропластов клеток мезофилла листьев спельты в условиях 
водного дефицита наблюдалось значительное накопление пластоглобул, деструкция тила-
коидних мембран, частичная волнообразная упаковка тилакоидов гран, значительное рас-
ширение люменальних промежутков, нарушение структурной связи между тилакоидами 
гран и стромы, фомирование многочисленных липидных капель в цитоплазме (неопубли-
кованные данные). В работах других авторов сообщалось, что водный дефицит вызывал по-
вышение активности мембранносвязанной ЛОГ и приводил к уменьшению активности рас-
творимых форм энзима [15]. При водном дефиците изменения в активности ЛОГ коррели-
ровали с изменениями массы побега, содержания хлорофиллов и каротиноидов, скоростью 
транспорта электронов [15]. Показано, что цитозольные изоформы ЛОГ причастны к син-
тезу жасмонатов и других оксилипинов, участвующих в защитных реакциях при водном 
дефиците [7]. Изменение липоксигеназной активности, происходящее при стрессе, указы-
вает на существование тонких механизмов ее регуляции.
Активность ЛОГ рассматривается как биологический маркер физиологического сос-
тояния растения [5, 10, 15]. Зафиксированные в наших исследованиях изменения актив-
Рис. 1. Зависимость стационарной скорости реакции (Vst) окисления линолевой кислоты от рН ин ку-
бационной среды в надземной части (1) и корнях (2) 14-суточных растений T. spelta
Рис. 2. Активность молекулярных форм 9-ЛОГ в надземной части и корнях T. spelta в контроле и после 
почвенной засухи. ГЛК — гидропероксид линолевой кислоты
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нос ти ЛОГ в органах растений T. spelta в условиях моделированной почвенной засухи 
указывают на дифференцированное вовлечение изоформ энзима в адаптацию к водному 
дефициту.
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Украины, № ІІІ-82-17.454 “Фитогормональная система новых генотипов Triticum aestivum L. 
и её диких предков при действии экстремальных климатических факторов” (2017—2021 рр.).
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ВПЛИВ МОДЕЛЬОВАНОЇ ҐРУНТОВОЇ ПОСУХИ 
НА ЛІПОКСИГЕНАЗНУ АКТИВНІСТЬ TRITICUM SPELTA
Досліджено вплив модельованої грунтової посухи на ліпоксигеназну (ЛОГ) активність рослин Triticum 
spelta. У надземній частині рослин ідентифіковані три мембранозв’язані молекулярні форми 9-ЛОГ: ЛОГ-1 
(рНопт 5,5), ЛОГ-2 (рНопт 5,8) і ЛОГ-3 (рНопт 6,2), в коренях — одна 9-ЛОГ (рНопт 6,0). Показано, що в 
умовах посухи активність ЛОГ-2 і ЛОГ-3 з надземної частини зростала на 120 і 190 % відповідно, тоді 
як збільшення активності ЛОГ-1 було менш вираженим. Найбільше зростання активності зафіксовано 
для 9-ЛОГ, що локалізована в кореневій системі рослин. Отримані результати вказують на причетність 
ЛОГ до формування реакції-відповіді у рослин T. spelta в умовах ґрунтової посухи. Обговорюється 
диферен ційована участь молекулярних форм ЛОГ в адаптації рослин T. spelta до умов водного дефіциту.
Ключові слова: Triticum spelta L., ліпоксигенази, посуха.
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EFFECT OF MODELED SOIL DROUGHT 
ON LIPOXYGENASE ACTIVITY IN TRITICUM SPELTA
The effect of a simulated moderate soil drought on the lipoxygenase (LOG) activity of Triticum spelta plants is 
studied. Three membrane-bound molecular forms of 9-LOG: LOG-1 (pHopt 5.5), LOG-2 (pHopt 5.8), and LOG-3 
(pHopt 6.2) are identified in the above-ground part, in the roots — one 9-LOG (pHopt 6.0). It is shown that, under 
conditions of drought, the activity of LOG-2 and LOG-3 from the above-ground part increased by 120 and 190 %, 
respectively, whereas an increase in the activity of LOG-1 is less pronounced. The highest increase in the activity 
is recorded for 9-LOG localized in the root system of plants. The results obtained indirectly indicate that LOG is 
involved in the formation of a reaction-response in T. spelta plants under soil drought conditions. Differentiated 
involvement of the molecular forms of LOG in the adaptation of T. spelta plants to the conditions of water 
deficiency is discussed.
Keywords: Triticum spelta L., lipoxygenase, drought.
